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摘要 : Wolbachia 属 是 广泛 分 布 于 市 肢 动 物 生 殖 组 织 内 的 一 类 共生 细菌 。 这 些 共生 菌 通过 卵 的 细胞 质 传播 并 参与 多 种 调控 其 
宿主 生殖 活动 的 机 制 ， 包 括 : 诱导 生殖 不 亲 和 、 诱 导 孤 峻 生殖 、 肉 性 化 、 雄 性 致死 和 调节 繁殖 为 。 Wolbachia 被 认为 与 性 别 
决定 、 共 生 关 系 和 物种 形成 等 重要 生物 学 问题 密切 相关 ， 是 探索 这 些 研究 领域 的 新 线索 。 而 且 Wolbachia 可 作为 特定 的 载体 
对 其 宿主 种 群 进行 遗传 调控 ， 如 增强 寄生 蜂 在 害虫 生物 防治 中 的 作用 ， 控 制 线虫 引起 的 疾病 传播 。 该 文 综述 了 Wolbachia 的 
形态 学 及 存在 部 位 、 基 因 组 结构 、 系 统 发 育 、 种 的 命名 、 水 平 传递 和 Wolbachia 对 其 宿主 生殖 活动 的 调控 作用 ， 并 分 析 了 
Wolbachia 研究 的 科学 意义 和 发 展 趋势 ， 以 期 引起 我 国生 物 学 家 对 Wolbachia 研究 的 注意 和 快速 切入 。 

关键 词 : Wolbachia; 共生 细菌 ; 节肢 动物 ;生殖 调控 ; 胞 质 不 亲 和 

中 图 分 类 号 : Q965.8 文献 标识 码 : A MBAS: 0454-6296 (2002) 02-0241-12 
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Abstract: Wolbachia is a common and widespread group of symbiotic bacteria found in reproductive tissues of arthro- 





pods. These bacteria are transmitted through the cytoplasm of eggs and have evolved various mechanisms for manipulating 
reproduction of their hosts» including induction of reproductive incompatibility, parthenogenesis, feminization» male kill- 
ing» fecundity or fertility modifying. Wolbachia is thought to be major factors in the evolution of sex determination: euso- 
ciality, and speciation. It is a new clue for those research fields. Wolbachia is also of interest as vectors for the modifica- 
tion of their host populations: in the improvement of parasitoid wasps in biological pest control» and as a new method for 
interfering with diseases caused by filarial nematodes. In this paper: Wolbachia biology is reviewed: including morpho- 
logical description and distribution: genome sequences: phylogeny and naming of Wolbachia species: horizontal transfer 
and phenotypic effects on their host. The science value of Wolbachia and potential directions for future research are also 
discussed . 
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近 些 年 来 发 现 Wolbachia 属 的 共生 细菌 在 昆虫 、 
螨 类 、 等 足 目 动物 和 线虫 中 有 很 高 的 侵 染 率 。 这 些 
在 细胞 内 共生 的 o- MET TAY Proteobacteria 是 Hertig 和 
Wolbach 1924 年 首次 报道 的 : 在 蚊子 Culex pipiens 
卵 梨 中 发 现 一 种 不 知名 的 立 克 次 氏 体 。Hertig 为 了 
纪念 他 的 合作 者 Wolbach，1936 年 将 这 种 立 克 次 氏 
体 正式 定名 为 Wolbachia pipientis 。 从 正式 定名 一 直 
到 70 年代 以 前 ， 这 种 共生 细菌 丝毫 未 引起 人 们 的 
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注意 ， 这 期 间 ， 很 少 有 关于 manipulation of reproduc- 
tion 的 研究 报道 。1971 年 ，Yen 和 Barr 发 现 蚊子 中 
的 W. pipientis 引起 杂交 不 亲 和 ， 即 不 含 Wolbachia 
RHEE BONAR A Wolbachia 的 雄 蚁 的 精子 授精 后 ， 
受精 卵 不 能 存活 。 当 发 现 Wolbachia 的 侵 染 及 其 对 
宿主 的 影响 不 止 蚊子 这 一 例 ， 也 出 现在 其 他 一 些 昆 
APR, Wolbachia 逐渐 引起 了 一 些 生物 学 家 的 关 
注 ， 对 Wolbachia 的 研究 也 随 之 开展 起 来 ， 尤 其 是 
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PCR 等 分 子 生 物 学 技术 的 应 用 大 大 加 速 了 Wolba- 
chia 的 研究 。 最 近 10 年 中 的 研究 已 证 实 了 这 种 共 
生 细菌 的 广泛 存在 。 至 少 有 16 免 的 新 热带 区 昆虫 
中 有 Wolbachia MHA, MARS BHR. Wolbachia 
也 普遍 存在 于 蛛 形 纲 蛛 类 《Hyun et al.» 2000) 和 
螨 类 《Breeuwer and Jacobs，1996)、 陆 生 等 足 目 动 
物 (Bouchon et al.» 1998) 和 丝 状 线虫 《Bandi et 
al.» 1998) "P. Jeyaprakash 和 Hoy 检测 了 63 种 节肢 
动物 ， 有 Wolbachia 共生 的 物种 高 达 76% CJeya- 
prakash and Hoy: 2000). Wolbachia 有 可 能 是 分 布 最 
广 、 丰 度 最 大 的 共生 细菌 类 群 CWerren. et al.» 
1995). 

这 种 共生 细菌 不 仅 广泛 分 布 ， 而 且 对 其 宿主 有 
不 寻常 的 影响 ， 这 也 是 近年 来 Wolbachia 被 关注 和 
大 力 研 究 的 原因 之 一 。 在 Wolbachia 对 其 宿主 的 影 
响 中 ， 研 究 的 最 多 最 深入 的 是 Wolbachia 诱导 的 胞 
质 不 杀 和 。 Wolbachia 对 其 宿主 生物 学 还 有 其 他 一 
些 始 料 未 及 的 奇特 调控 ， 如 诱导 扳 肉 生殖 
CStouthamer et al.» 1990). 2A [z HE VE RE TE 44 
(Rousset et al.» 1992). FHE CHE TE AB AR BRED 
(Hurst et al.» 1999; Jiggins et al.» 1998) 和 宿主 
生殖 力 的 增强 (Girin and Bouletreau» 1995). Wolba- 
chia 对 其 宿主 的 调控 和 宿主 基因 组 对 这 些 调控 的 反 
应 可 能 上 暗含 着 性 别 决定 的 进化 (Rigaud and 
Juchault 1993)、 物 种 形成 《Breeuwer and Werren, 
1990: Hurst and Schilthuizen，1998》 和 共生 关系 的 重 
要 机 理 。 同 时 Wolbachia 也 上 暗含 着 重要 的 应 用 价值 。 
如 Wolbachia 有 可 能 作为 工具 对 其 宿主 进行 遗传 改 
造 来 调整 其 传 带 病毒 的 能 力 : 丝 虫 有 可 能 由 于 其 
Wolbachia 共生 细菌 干扰 其 传 带 病毒 而 使 某 些 疾病 
得 到 控制 ， 害 忠生 物 防 治 中 所 用 的 寄生 蜂 被 孤 肉 生 
殖 Wolbachia 共生 后 ， 可 诱导 孤 肉 生殖 ， 其 生 防 效 
能 将 会 增强 。 


1 Wolbachia 的 形态 学 、 存 在 部 位 及 
密度 


Hertig (1936) X} Wolbachia 的 形态 学 有 过 详细 
的 描述 。 Wolbachia 上 共有 立 克 次 氏 体 的 一 般 特征 ， 
这 种 共生 细菌 有 两 种 形态 一 种 是 不 规则 杆 状 ， 长 
度 约 0.5 ~ 1.3 um: AAR, BEA 0.5 
um 的 小 球 孢 与 直径 1 ~ 1.8 um 的 大 球 孢 相 邻 ， 大 
球 孢 内 含 1 到 若干 个 小 球 孢 。 这 些 大 球 孢 中 的 小 球 
抱 可 能 是 细 戎 细胞 近期 分 裂 形成 的 《King，1970 )。 
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多 型 水 平 显 然 随 宿 主 细 胞 年 龄 的 增长 而 增长 
《Wright，1979)。 Wolbachia 存在 于 一 个 由 三 层 膜 包 
被 的 小 室 中 ， 最 外 层 的 膜 来 自 宿 主 组 织 ， 次 外 层 是 
细菌 的 细胞 外 壁 ， 最 内 层 由 细菌 质 膜 组 成 〈Louis 
and Nigro，1989)。 细 胞 内 的 共生 细菌 一 般 都 有 多 层 
腊 的 包 被 ， 这 些 膜 可 能 在 宿主 对 原核 生物 的 控制 中 
起 作用 (Wright，1979)。 

EIF P, Wolbachia = BET FB AZ 
胞 的 胞 质 中 ， 研 究 表 明 Wolbachia KETE T 90 
TUER. FESS, Wolbachia 丰 度 最 高 的 是 滋 
卵细胞 ， 正 是 发 生 复制 的 所 在 《Louis and Nigro, 
1989; Zchori et al.，1998)。 滋 卵细胞 的 内 容 物 通过 
胞 质 桥 进 入 发 育 中 的 卵 ， 在 卵细胞 中 ，Wolbachia 
与 微 管 相 关 ， 这 种 相关 被 认为 对 Wolbachia 引起 的 
胞 质 不 亲 和 和 孤 肉 生殖 非常 重要 《Kose and Karr; 
1995)。 有 时 在 马 氏 管 中 也 发 现 Wolbachia， 还 曾经 
在 临近 体腔 的 肌肉 组 织 〈《Hertig，1936)、 血 细胞 
(Rigaud et al.» 1991) 和 血 淋 巴 《Dobson et al.» 
1999) 中 发 现 过 Wolbachia. (E — 5833 4$. a1 RAR 
Drosophila simulans (Louis and Nigro» 1989). WF ERA 
HR Se Wi 8E  Dahlbominus fuscipennis C Byers and 
Wilkes. 1970) FIRE Armadillidium vulgare (Rigaud 
et al.» 1991) 的 神经 组 织 中 也 发 现 了 Wolbachia» 
与 神经 组 织 的 这 种 密切 相关 有 可 能 使 Wolbachia E 
接 影响 宿主 的 行为 。 

Wolbachia 在 不 同 种 的 宿主 中 数量 变化 相当 大 。 
—^ WE TE AR LPB Wolbachia 数量 约 为 66 000 ~ 
164 000 CRigaud et al.，1991)。 在 杰 眼 蜂 属 小 型 蜂 
种 的 单 头 卵 中 可 有 250 ~ 670 个 Wolbachia 
(Stouthamer et al.» 1993). JR BEES 3L ON Pa] A 
500 000 个 Wolbachia, MEHR hit A 36.5 x 10° 个 
Wolbachia 《Bouttzis et al.» 1996). 5l X AE I — 
些 量化 PCR (quantitative PCR) 方法， 如 DNA se- 
quencer 和 实时 序列 检测 系统 Creal-time sequence de- 
tection system)， 来 检测 宿主 体内 Wolbachia 的 密度 
(Hiroaki et al.» 2001). 

Wolbachia 的 共生 在 同 种 宿主 的 不 同 生 物 型 间 
BEF. WAG BEI Orseoloa oryzae C Wood-Ma- 
son) 的 肉 性 个 体 和 雄性 个 体 的 1 mtDNA 型 有 Wol- 
bachia 的 共生 ， 而 雄性 个 体 的 2 mtDNA 型 和 3 mt- 
DNA 型 无 Wolbachia 的 共生 (Behura et al.» 20012. 
同一 物种 的 茶 些 地 理 种 群 有 Wolbachia 的 共生 ， 而 
另 一 些 地 理 种 群 则 没有 Wolbachia 共生 。 如 火 蚁 
Solenopsis invicta KFA ALAR ET Wolbachia 的 共 





32 (SS: Wolbachia 属 共生 细菌 及 其 对 节肢 动物 生殖 活动 的 调控 作用 243 


生 ， 而 引进 种 群 则 没有 Wolbachia 共生 (Shoemaker 
2000 )。 


et al.» 


2 Wolbachia 的 基因 组 结构 及 与 宿主 
的 相互 作用 


对 于 Wolbachia 基因 组 结构 ， 目 前 所 知 较 少 。 
在 Drosophila spp. 的 分 子 遗 传 学 研究 中 侦 然 得 到 两 
个 Wolbachia 的 基因 ， fisZ Holden et al.» 1993) 和 
dnaA (Bourtzis et al.» 1996). Bensaadimerchermek 等 
(1996) 明确 了 Wolbachia 近乎 完全 的 16S rDNA 和 
23S DNA 序列 。 和 其 他 大 多 数 细菌 不 同 ，Wolba- 
chia 的 16S rDNA 和 23S rDNA 并 不 定位 在 同一 区 域 。 

Masui 等 《1999》 报 道 了 从 wTai Wolbachia 品系 
中 分 离 到 一 种 插入 序列 ， 将 其 命名 为 SW1。 周 伟 
国 等 (2001) 采用 RDA (representational difference 
analysis) 方法 分 析 不 同 表 型 Wolbachia 的 基因 组 差 
异 ， 发 现在 强烈 诱导 胞 质 不 相 容 性 的 Wolbachia m 
系 wRi 的 基因 组 中 ， 存 在 一 个 潜在 的 可 转移 遗传 因 
子 ， 将 其 命名 为 WISE (Wolbachia insertion sequence 
element)。 还 不 知道 Wolbachia 是 人 否 携带 质粒 ， 但 
是 ， 间 接 的 证 据 表 明 Wolbachia 中 可 能 有 一 种 病毒 
性 物体 的 侵 染 《Williams et al.» 1993). 3X Wol- 
bachia 基因 组 中 的 插入 序列 和 可 转移 遗传 因子 有 可 
能 成 为 Wolbachia 的 理论 研究 和 遗传 改造 工程 中 的 
AALA. 

Wolbachia 与 宿主 体内 系统 之 间 会 有 一 定 的 相 
互 作用 ， 而 这 方面 的 研究 非常 缺乏 。 目 前 仅 有 
Bourtzis 等 (2000) 对 Wolbachia 与 宿主 免疫 系统 之 
间 的 相互 作用 进行 研究 ， 结 果 显 示 Wolbachia 的 存 
在 与 否 并 不 影响 宿主 Drosophila simulans 和 Aedes al- 
bopictus 抗菌 基因 的 转录 。 


3  Wolbachia 的 系统 分 化 


Wolbachia 家 族 中 的 成 员 属 于 Proteobacteria 的 a- 
亚 门 《Weisburg et al.» 19892. Wolbachia 关系 最 
A) zt HEAR, Ae: 马 埃 里 希 氏 体 
Ehrlichia equii、 犬 埃 里 希 氏 体 Ehrlichia canis. RA 
类 考 德里 氏 体 Cowdria ruminata 和 边缘 无 形体 Ana- 
plasma marginale， 它 们 由 节肢 动物 传 带 而 寄生 于 哺 
FLO MRP; ARR BAS EGTA Ehrlichia sennetsu 
和 蛙 氏 埃 里 希 氏 体 Ehrlichia risticii Wolbachia 关系 
Bic, 也 是 哺乳 动物 的 病原 菌 ， WKAR 


(Rickettsia ) 的 细菌 与 Wolbachia 关系 相对 更 远 些 
(Roux and Raoult, 1995). 

16S rDNA 序列 的 研究 结果 表明 (Breeuwer et 
al.» 1992; O’Neill et al.» 1992; Rousset et al.» 
1992; Stouthamer et al.» 1993), SIF] Wolbachia 的 
16S rDNA 序列 的 差异 很 小 C196 ~ 2%), wH 168 
rDNA 的 进化 速度 很 慢 ， 不 适用 于 对 Wolbachia 多 样 
性 进行 较 精 细 的 研究 。 近 期 研究 中 用 进化 速度 较 快 
的 一 些 编码 蛋白 的 基因 的 序列 进行 小 尺度 系统 分 化 
RAG, BARE AEA fsz (Giordano 
et al.» 1997; Schilthuizen et al.» 1998; Werren et 
al.» 1995b); ZEB rh SE AEA grokl (Masui et 
al.» 1997) 和 细 苦 表面 利和 白 基 因 wsp (van Meer et 
al.» 1999: Zhou et al.» 1998). FtsZ 序列 系统 遗 
传 学 的 分 析 表 明 : Wolbachia 分 为 A、B、C、D 4 个 
Ef Cgroups) (Bandi et al., 1998; Werren et al.» 
1995b). A 群 和 B 群 的 Wolbachia KAT BB. 54 
类 和 甲壳 动物 体内 ，C 群 和 D 群 的 Wolbachia 共生 
于 丝 状 线虫 体内 。 根 据 同 义 替 换 率 〈synonymous 
substitution rate? 的 计算 推断 A 群 和 B 和 群 的 分 化 大 
约 始 于 60MYA (Werren et al.» 1995b2. Th C 群 和 
D 群 的 分 化 大 约 始 于 100MYA (Bandi et al.» 1998). 
在 usp 序列 分 析 的 基础 上 ，A BERI B 群 的 Wolba- 
chia 又 被 细 分 为 12 个 亚 群 《subgroups)。A 群 中 有 
Mel、AlbA、Mors、Riv、Uni、Haw、Pap 和 Aus 8 个 
WE, B 群 中 有 Con. Dei. Pip 和 CauB 4 个 亚 群 
(Zhou et al.» 1998). 


4  Wolbachia 的 命名 系统 


由 于 缺乏 一 个 统一 的 命名 标准 和 命名 系统 ， 研 
究 者 们 难以 对 不 断 发 现 的 Wolbachia 家 族 中 的 不 同 
成 员 进 行 正式 的 定名 。 有 些 Wolbachia 品系 兽 被 命 
名 ， 如 W. postica (Hsiao and Hsiao 1985). W. 
trichogrammae (Louis et al.» 1993) 和 W. popcorn 
(Min and Benzer，1997)， 但 这 些 命名 都 未 得 到 正式 
认可 。 得 到 正式 认可 的 命名 只 有 最 时 在 蚊子 Culex 
pipiens 体内 发 现 的 Wolbachia， 定 名 为 W. pipientis 
另外 W. persica 的 命名 最 初 也 曾 被 认可 ， 根 据 其 
亚 显 微 结构 的 相似 性 归 入 Wolbachia 属 ， 但 Weis- 
burg 等 《1989》 指 出 W. persica 其 实 是 一 种 y WTI 
的 细菌 ， 与 真正 的 立 克 次 氏 体 无 关 。 

普 有 一 些 系统 被 用 来 对 Wolbachia 的 不 同 品系 
进行 命名 。 如 Rousset 和 Stordeur (19945 Xf H BE 
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D. simulans 中 引起 胞 质 不 亲 和 的 各 种 Wolbachia M 
系 进 行 命名 : w 字母 (斜体 小 写 ) 后 加 上 寄主 采集 
th (KS), MEX AI BY Riverside KÆ KI) RAR 
中 发 现 的 Wolbachia 命名 为 wRI。 尽 管 这 一 命名 系 
ARRIER Wolbachia 的 研究 很 有 效 ， 但 对 于 其 他 
寄主 中 发 现 的 Wolbachia 就 难以 纳入 这 一 系统 。 
此 ， 我 们 需要 的 是 一 个 通用 的 系统 。Zhou 等 
(1998) 建立 了 一 个 基于 wsp 基因 序列 的 通用 命名 
系统 。 在 这 一 系统 中 ，Wolbachia 可 根据 标准 种 分 
为 不 同 的 群 《group)， 每 群 中 的 成 员 与 其 标准 种 的 
wsp 基因 序列 差异 不 得 大 于 2.5%。 每 群 的 命名 通 
常 包 含 其 标准 种 的 前 三 个 字母 。 这 一 系统 将 Wol- 
bachia 的 以 往 的 A、B 两 群 分 别 作 为 A 总 群 和 B 总 
EE C supergroup )， 总 群 之 下 又 分 群 (group); 目前 
越 来 越 多 的 Wolbachia 研究 (Zhou et al.» 1998; 
van Meer et al.» 1999; Malloch et al.» 2000: Gong 
etal.» 200232. 采用 了 这 一 分 类 命名 系统 ， 并 增加 
了 新 的 群 。A 总 群 中 己 有 10 个 群 ，B 总 群 中 有 9 
个 群 得 到 指明 和 认定 。 


S Wolbachia 的 水 平 传递 


垂直 传递 是 Wolbachia 在 宿主 种 内 的 基本 传递 
REZ CHoffman et al.，1990)， 但 有 趣 的 是 ， Wolba- 
chia 在 同 种 宿主 的 不 同 个 体 间 也 有 水 平 传递 。 
Huigens 等 (2000) 通过 试验 证 实 ， 当 师 蝶 赤 眼 蜂 
Trichogramma kaykai 的 含 菌 个 体 和 未 含 菌 个 体 共享 
同一 食物 源 时 ，Wolbachia 可 由 含 菌 个 体 传染 给 未 
含 菌 的 同 种 个 体 。 而 且 水 平 传 来 的 Wolbachia 可 在 
新 宿主 中 垂直 传递 给 其 后 代 。 

Wolbachia 在 不 同 种 的 宿主 间 亦 有 不 同 程度 的 
水 平 传递 。Weren  (1995b) 首次 报道 了 Wolba- 
chia 在 不 同 种 间 的 水 平 传递 : 金 小 蜂 Nasonia gi- 
raulti 和 它 的 寄主 丽 晶 体内 都 有 Wolbachia, iP IX 
两 种 寄主 的 亲缘 关系 较 远 ,但 它们 所 共生 的 Wol- 
bachia 的 系统 遗传 关系 非常 接近 。 这 个 发 现 不 仅 表 
AA Wolbachia 在 不 同 种 间 的 水 平 传递 ， 而 且 显 示 寄 
生 蜂 与 其 寄主 是 Wolbachia 种 间 传 递 一 个 可 能 的 传 
播 机 制 。 

甘 波 谊 等 《2002〉 的 研究 是 Wolbachia AW A 
生 蜂 实现 种 间 水 平 传 递 的 又 一 证 据 。 灰 飞 各 Lao- 
delphax striatellus. 15 XE Nilaparvata lugens. A & 
Hi Sogatella furcifera 是 属于 不 同属 的 昆虫 ， 而 它们 
感染 的 Wolbachia 具有 完全 一 样 的 wsp 基因 序列 。 
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而 且 在 能 同时 感染 这 3 种 昆虫 的 寄生 蜂 稻 恒 红 鳌 蜂 
中 发 现 了 同 种 Wolbachia 的 共生 ， 说 明 寄生 蜂 有 可 
能 是 Wolbachia 横 回 水 平 传播 的 一 种 常见 机 制 。 

Wolbachia 系统 进化 关系 与 宿主 系统 进化 关系 
的 比较 是 目前 分 析 推 测 Wolbachia 水 平 传递 的 主要 
方法 之 一 。 FtsZ 和 16S DNA 序列 分 析 表 明 : A 群 
Wolbachia 837K^E fz 18 FE BER. *p— HEB. 
WHE. OE SAE RPA Wolbachia Adm 
不 同 群 的 隔离 进行 fsz 序列 分 析 ， 可 推测 出 这 些 
共生 菌 的 分 化 不 超过 1.6MYA (Werren et al.» 
1995b)。 而 它们 各 自 的 昆虫 宿主 的 分 化 已 超过 
200MYA 《Hennig，1981)。 膜 动 目 日 光 蜂 科 的 Aphy- 
tis 属 几 种 寄生 蜂 中 A BE Wolbachia 的 系统 进化 关系 
的 分 析 是 Wolbachia 水 平 传递 的 义 一 例证 《Gottlieb 
et al .，1998)。B 群 Wolbachia 在 不 同 的 宿主 种 间 也 
有 水 平 传递 。 而 线虫 中 共生 的 C、D 群 的 Wolbachia 
的 水 平 传递 程度 很 低 。 节 肢 动 物 〈 含 A、B 群 的 
Wolbachia) 与 线虫 C&C. DÆK] Wolbachia) JIK 
“DAF Wolbachia 的 水 平 传递 (Bandi et al.» 1998). 

Wolbachia 显然 能 够 耐 受 不 同 宿主 的 细胞 内 环 
境 。 一 些 研究 用 微 注射 的 方法 将 Wolbachia 人 为 地 
从 其 宿主 转 入 了 原本 没有 Wolbachia 共生 的 物种 中 
(Boyle et al.» 1993; Braig et al.» 1994; Karr, 
1994; Rousset and Stordeur，1994)。 其 中 最 值得 注意 
的 是 从 白 纹 伊 蚊 Aedes albopictus 中 将 一 种 B 亚 群 中 
引起 胞 质 不 亲 和 的 Wolbachia RATA A R BP 
(Braig et al.» 1994), 这 是 亚 目 间 的 人 工 转移 ， 而 且 
受 体 物种 不 是 BILE Wolbachia 的 自然 宿主 。Greni- 
er 等 《1998) 实现 了 Wolbachia TE 8$ EME Ch] Eb 
DO 中 从 短 管 赤 眼 蜂 Trichogramma pretiosum. 到 松 毛 
IRZRHRÉE T. dendrolimi 人 为 的 种 间 水 平 转移 。 

不 同 的 共生 细菌 其 宿主 范围 会 有 差异 。 可 以 推 
MW: 某 种 Wolbachia 与 宿主 协同 进化 的 愈 久 ， 其 水 
平 传递 的 可 能 性 愈 低 。 不 同系 统 发 育 距离 的 物种 间 
Wolbachia 水 平 传递 的 可 能 性 研究 显然 是 探索 这 种 
共生 物 与 其 宿主 基因 组 相互 作用 模式 的 有 力 工 具 。 
MA, Wolbachia 的 水 平 传递 可 以 作为 载体 使 特定 
基因 在 其 宿主 种 群 中 传播 。 


6 Wolbachia 对 宿主 生殖 活动 的 调控 





6.1 诱导 胞 质 不 亲 和 Ceytoplasmic incompatibili- 
ty. CD 
Wolbachia 对 节肢 动物 宿主 最 普遍 和 常见 的 影 
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响 是 诱导 胞 质 不 亲 和 CCD. Wolbachia 诱导 的 胞 质 
不 亲 和 是 精子 和 卵细胞 之 间 的 生殖 不 亲 和 。CI 的 
表现 型 为 : 受精 后 不 久 精 子 染 色 体 的 正常 减 数 分 裂 
被 破坏 ， 导 致 载 具 不 同胞 质 因子 的 宿主 品系 间 难 以 
产生 后 代 。 最 典型 的 是 父 本 染色 体 被 剔除 以 致 胚胎 
是 单 倍 体 。 在 双 倍 体 物 种 和 一 些 单 倍 - 双 倍 体 旺 类 
中 ， 这 种 单 倍 体 胚 胎 最 终 死 亡 ， 而 在 另 一 些 单 倍 - 
双 倍 体 物种 ， 如 胡 蜂 中 ， 这 种 单 倍 体 胚 胎 发 育 为 正 
常 的 雄性 个 体 〈Breeuwer，1997; Giordano et al.: 
1997; Johanowicz and Hoy: 19982. LIK. Wolbachia 
所 诱导 的 CI 有 两 种 表现 结果 : 后 代 致 死 和 偏重 雄 
性 的 性 比 不 平衡 。 

CI 在 昆虫 中 普 壳 存在 ， 许 多 昆虫 目 中 都 有 报 
道 ， 包 括 : 鞘翅 目 、 双 翅 目 、 同 翅 目 、 膜 翅 目 、 直 
XHEGUSESHE CGiordano et al.，1997)。 近 几 年 中 ， 
Wolbachia 诱导 的 CI 在 昆虫 外 的 其 他 节肢 动物 物种 
中 也 有 报道 ， 如 一 些 螨 类 CBreeuwer. 1997: Joha- 
nowicz and Hoy. 1995) 和 一 些 甲 壳 纲 等 足 目 物种 
(Rigaud and Rousset» 1996; Rousset et al.» 1992). 
Wolbachia 诱导 的 CI 在 昆虫 中 发 现 的 较 多 可 能 是 由 
于 对 其 他 节肢 动物 类 和 群 的 研究 力度 相对 较 小 。 

CI 对 杂交 的 影响 最 典型 的 是 单 同 不 亲 和 ， 即 
AE Wolbachia 的 雄性 与 不 含 Wolbachia 的 肉 性 间 的 
杂交 不 亲 和 ， 而 反 交 是 亲 和 的 。 然 而 在 蚊子 C. 
pipiens Laven» 1957; Magnin et al.» 19872. fix 
Aedes scutellaris C Dev. 1986). R BR D. simulans 
CO'Neill and Karr, 1990). Nasonia 属 的 某 些 蜂 类 和 
Cryllus F& 8) ZEE EE E. CBreeuwer and Werren, 1990) 
中 有 双 回 不 亲 和 现 象 的 报道 ， 被 认为 是 内 载 不 同 
Wolbachia， 因 而 雄 个 体 与 肉 个 体 杂 交 不 亲 和 。 微 生 
物 介 导 的 不 亲 和 ， 尤 其 是 双 回 不 亲 和 引 起 特别 的 关 
注 ， 因 为 它 造成 的 生殖 隔离 可 能 在 物种 形成 中 起 着 
重要 作用 《Hurst and Schilthuizen，1998; Werren» 
1997). 

CI 的 群体 生物 学 和 细胞 学 研究 已 有 了 相当 的 
RR. HAA, CIMA MPA AAT Wolbachia 
结合 了 宿主 的 某 种 生殖 细胞 特异 染色 体 蛋 白质 并 在 
随后 精子 发 生 过 程 中 将 这 种 蛋白 质 携 至 精细 胞 外 ， 
从 而 影响 了 受精 后 的 第 1 次 有 丝 分 裂 过 程 〈《 Callai- 
ni et al.，1997)， 使 减 数 分 裂 中 亲本 染色 体 不 正常 
凝 缩 〈Reed and Werren，1995)。 胞 质 不 亲 和 中 显然 
有 两 个 组 成 系统 的 参与 : 精子 中 共生 细菌 的 “ 修 
饰 ” 和 受精 卵 中 共生 细菌 的 “营救 ” 根据 这 个 模 
型 ， 精 巢 内 的 共生 细菌 对 发 育 中 的 精子 进行 修饰 








《可 能 是 通过 染色 质 粘 合 蛋 白 )。 只 有 卵 中 存在 相同 
的 共生 细菌 才能 营救 这 种 修饰 。 如 果 没 有 营救 ， 就 
导致 卵 和 精子 的 不 亲 和 。 这 一 模型 与 单 向 不 亲 和 
《未 被 Wolbachia 侵 染 的 卵 不 能 营救 被 Wolbachia fz 
染 的 雄性 中 被 修饰 的 精子 ) 和 双 同 不 亲 和 【不同 的 
Wolbachia 群 其 修饰 -营救 系统 是 不 同 的 ) 是 一 致 
的 。 

已 证 实 一 些 因 素 影 响 着 CI 的 表达 ， 如 Wolba- 
chia 品系 、 双 侵 染 或 单 侵 染 、 共 生 菌 密度 、 寄 主 基 
因 型 和 龄 期 以 及 环境 因素 。 这 些 因素 相互 作用 ， 构 
成 宿主 地 理 种 群 间 复 杂 的 不 亲 和 关 系 (Dev，1986; 
Laven» 1957: Magnin et al.» 1987: Mercot et al.: 
1995; Montchamp-Moreau et al.» 1991; Rousset and 
Solignac» 1995; Solignac et al.» 1994). XEPATR KEL 
Laodelphax striatellus 和 Sogatella furcifera 的 研究 表明 
宿主 的 CI 水 平 与 雄性 个 体 体内 的 Wolbachia EEE 
正 相 关 (Hiroaki et al.» 2001). 
6.2 XS = IM t+ 58 © parthenogenesis-inducing, 
PID 

Stouthamer 等 (19900. 发 现 共 生 细 菌 引 起 一 些 
赤 眼 蜂 品系 的 孤 肉 生殖 ， 进 一 步 的 研究 则 发 现 这 种 
相关 的 胞 质 细 菌 是 Wolbachia ©Stouthamer et al.» 
1993a; Stouthamer and Werren，1993c)。 雄 性 个 体 不 
能 传递 Wolbachia 给 后 代 ， 因 而 对 于 Wolbachia 的 共 
生生 活 是 多 余 的 。 诱 导 孤 上 肉 生 殖 的 Wolbachia CPI 
Wolbachia〉 为 了 支持 其 共生 生活 而 对 宿主 进行 的 这 
种 诱导 完全 孤 肉 生殖 的 生殖 调控 简直 是 绝妙 的 。 

A 和 B 两 个 群 中 都 有 PL Wolbachia, CRIME 
们 存在 于 许多 膜 翅 目的 寄生 蜂 中 ， 如 掠 蝇 金 小 蜂 
Muscidifurax spp.» 76 BR $8 Trichogramma spp.， 
(Stouthamer et al.. 19932; 黄金 蚜 小 蜂 Aphytis 
spp. A BF -h 蜂 Encarsia spp.» Leptopilina spp. > 
CLegner > 1987; Stouthamer et al.» 1993; Werren et 
al.» 1995b: Zchori et al.» 1995); BF HARE Lysiphlebus 
spp. (Stary: 1999); BEM Diplolepis spp.» Rhoditini 
spp.» Aylacini spp. Plantard et al.» 19990. IBAA 
#8 Wolbachia 是 否 能 诱导 除 膜 翅 目 之 外 其 他 昆虫 的 
扳 肉 生殖 。 根 据 其 细胞 遗传 学 机 理 ，PI Wolbachia 
可 能 多 分 布 在 单 倍 体 - 双 倍 体 种 中 。 在 孤 肉 生殖 的 
Re RP RM, Wolbachia (Werren et al.» 1995b2. 
FARRAR UE AE BAAS Wolbachia 相关 的 抗 
生 素 处 理 试验 还 没有 进行 。 在 其 他 昆虫 目 中 FI 
Wolbachia 的 发 现 将 是 非常 重要 的 。 

AE PI Wolbachia 的 雌性 个 体 所 产 的 卵 不 经 受 
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精 即 可 发 育 为 雌性 后 代 。 这 是 通过 对 第 一 次 减 数 分 
裂 的 调控 实现 的 《Stouthamer and Kazmer，1994)。 内 
含 PI Wolbachia 的 卯 ， 其 第 一 次 减 数 分 裂 的 后 期 是 
不 正常 的 ， 导 致 末 受精 的 卵 具有 双 倍 体 核 。 膜 翅 目 
和 其 他 一 些 昆虫 类 群 有 着 特殊 的 性 决定 系统 : Sf 
体 卵 发 育 为 雄性 ， 双 倍 体 卵 发 育 为 肉 性 。 不 含 FI 
Wolbachia MONS aA A. RA AEE: 
未 受精 的 卵 为 单 倍 体 ， 发 育 为 雄性 。 而 内 含 FI 
Wolbachia 的 卵 不 经 受精 ， 全 部 发 育 为 肉 性 ， 即 孤 
上 肉 生 殖 。 在 一 些 物种 中 ， 内 含 PL Wolbachia 的 个 体 
TUA PI Wolbachia 的 个 体 共同 存在 ， 内 含 PI Wol- 
bachia 的 上 肉 性 仍 能 与 不 含 PL Wolbachia 的 雄性 交配 ， 
在 这 种 交配 的 情形 下 ，Wolbachia 不 干涉 正常 的 减 
数 分 裂 过 程 ， 单 倍 体 卵 受精 后 成 为 双 售 体 CRousset 
and Stordeur, 1994). FEAR AP, CUES Wolba- 
chia 参与 至 少 40 BSD Fh AY THEE FC Stouthamer 
etal.» 1997). 

PI Wolbachia 的 细胞 遗传 学 机 制 在 亦 眼 蜂 中 研 
究 的 最 为 深入 《Stouthamer and Kazmer，1994)。 第 一 
次 减 数 分裂 ， 前 期 染色 体 凝 缩 正 常 但 在 中 期 未 分 离 
导致 核 的 双 倍 性 。 这 一 机 理 即 配子 双 倍 性 且 导 致 了 
各 位 点 的 纯 合 。 后 续 的 减 数 分 裂 都 是 正常 的 。 配 子 
双 倍 性 在 骚扰 角 蝇 金 小 蜂 Muscidifurax uniraptor 中 
也 有 报道 《Legner et al.，1985)。 要 明确 PI Wolba- 
chia 如 何 引起 配子 双 倍 性 ， 需 要 对 此 进行 详尽 的 分 
子 生物 学 和 细胞 遗传 学 研究 。 可 能 的 机 理 包 括 中 心 
体 或 纺锤 体 组 成 的 破坏 ， 纺 锤 体 到 染色 体 的 连接 ， 
或 纺锤 体 动 力学 。 

PI Wolbachia 人 不仅 影响 减 数 分 裂 过 程 ， 也 影响 
着 后 代 的 产量 。 内 含 PI Wolbachia 的 肉 个 体 一 般 比 
同 物种 不 含 PI Wolbachia 的 肉 个 体 的 产 卵 量 少 
(Stouthamer and Luck，1993b》。 在 一 些 物种 中 ，PI 
Wolbachia 的 承 递 随 雌 个 体 的 龄 期 、 产 卵 量 而 减 小 。 
mH. PI Wolbachia KIR 345 5€ BE RE a RE RU REL. 
雌性 个 体 养 育 在 高 温 下 产生 的 雄性 个 体 增 多 〈Iouis 
et al.» 1993; Stouthamer et al.，1990)， 菏 些 物 种 的 
内 含 PI Wolbachia 的 雌性 个 体 养育 在 28°C 下， 产生 
一 些 间 性 个 体 《Stouthamer，1997)。 

6.3 ”诱导 雌性 化 《feminizing) 

有 具 有 上 肉 性 化 作用 的 共生 物 ， 如 一 些 细菌 和 原生 
生物 ， 能 改变 其 寄主 正常 的 性 别 决定 方式 ， 使 原本 
应 发 育 为 雄性 的 个 体 发 育成 为 肉 性 。 目 前 已 在 海 生 
amphipod 的 甲壳 类 动物 、 陆 生 等 足 目的 甲壳 类 动物 
JUGE ES BR COO VIL E AK UE. Ostrinia furnaca- 
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lis) 这 三 类 生物 中 发 现 具有 雌性 化 作用 的 共生 物 。 
其 中 第 一 类 生物 中 的 肉 性 化 共生 物 经 证 实 为 原生 生 
物 CBulnheim et al.» 1968: Ginsburg-Vogel et al.: 
1980; Terry et al.» 1997); 而 后 两 类 生物 中 的 肉 性 
化 特性 可 被 抗生素 “治愈 ”(Kageyama et al.» 1998; 
Rigaud et al.» 19912. MBF Wolbachia 的 共生 有 关 
CRousset et al.» 1992). 

研究 的 最 好 实例 是 木 避 Armadillidium vulgare 
(Rigaud et al.» 19912. 在 这 个 种 中 ，Wolbachia 通 
过 抑制 雄 腺 来 导致 肉 性 化 《Martin et al.，1990)。 
从 肉 性 亲本 遗传 获得 的 Wolbachia 以 某 种 方式 阻止 
雄 腺 的 形成 ， 因 而 保证 肉 性 个 体 的 发 育 〈LeGrand 
et al.» 19872. 4% Wolbachia 接 入 腺 体 已 分 化 的 木 乔 
雄性 成 体 中 ， 其 雌性 化 的 作用 很 明显 ， 这 种 雄性 个 
体 发 育 为 间 性 表 型 ， 分 化 出 一 些 肉 性 的 性 特征 。 梭 
性 激素 在 这 些 间 性 个 体 中 仍然 起 作用 《Juchault and 
Legrand，1985 )， 表明 成 体 中 的 Wolbachia 并 不 影响 
雄 腺 产生 激素 的 能 力 ， 而 是 影响 宿主 对 激素 的 反应 
能 力 。 诱 导 雌 性 化 的 Wolbachia 的 种 群 动力 学 是 非 
常 有 趣 的 问题 。 和 其 他 性 比 的 扭转 因素 一 样 ， 肉 性 
化 细菌 的 出 现 产生 了 对 正常 性 决定 的 遗传 对 抗 ， 导 
致 性 决定 系统 的 快速 进化 《Juchault et al.» 1994; 
Rigaud and Juchault. 1993). 

6.4 FREE Cmale-killing? 

在 已 报道 的 动物 的 母系 遗传 因素 中 ， 首 要 且 特 
殊 的 胞 质 影 响 就 是 在 胚胎 发 育 过程 中 使 雄性 后 代 致 
死 (Lus，1947)。 胚 胎 发 育 中 的 雄性 致死 已 在 20 
多 种 昆虫 中 有 过 报道 《Hurst et al.» 1997), MAK 
现 这 一 特性 对 抗生素 敏感 ， 即 抗生素 处 理 可 治疗 这 
种 雄性 致死 ， 说 明 这 种 杀 梭 作用 是 由 一 些 细菌 引起 
的 。 用 PCR 扩 增 16S DNA 序列 的 方法 已 证 实 6 种 
细菌 与 杀 雄 特性 相关 ， 这 6 种 细菌 分 属 真 细菌 中 不 
同 的 类 和 群 ， 2 种 是 Spiroplasma 属 柔 膜 细 菌 ，1 种 属 
于 Flavobacteria- Bacteroides 类 群 ，1 种 属于 Proteobac- 
teria 的 Y 类 群 ， 还 有 2 种 分 属于 Proteobacteria 中 a 
类 群 的 Rickettsia 属 和 Wolbachia 属 〈Hackett et al.» 
1986: Hurst et al.» 1996; Hurst et al.» 1997; Werren 
et al.» 1986: Werren et al.» 1994). 

在 Wolbachia 对 寄主 的 生殖 调控 中 ， 杀 雄 作 用 
是 非常 特殊 的 。CI 和 PI 这 些 调控 只 与 Wolbachia 这 
一 种 细菌 相关 ， 而 杀 雄 这 种 生殖 调控 与 多 种 因子 相 
关 ， 杀 雄 因子 的 多 样 性 使 得 这 种 调控 更 易 发 展 和 进 
化 。 目 前 非常 缺乏 有 关 细 菌 导致 雄性 胚胎 死亡 详细 
生化 过 程 的 研究 。 有 关 使 宿主 雄性 致死 的 Wolba- 





32 (SS: Wolbachia 属 共生 细菌 及 其 对 节肢 动物 生殖 活动 的 调控 作用 247 


chia. 的 研究 也 还 刚刚 起 步 。 

迄今 为 止 ， 在 两 种 昆虫 中 发 现 了 杀 雄 的 Wol- 
aacjiia。 一 个 是 二 星球 虫 Adalia bipunctata。 除 了 
Wolbachia， 在 这 个 物种 中 还 发 现 了 另外 两 种 杀 雄 细 
菌 。 另 一 个 有 杀 雄 Wolbachia 共生 的 物种 是 一 种 非 
PII BEES Acraea encedon CJiggins et al.» 1998). Wolba- 
chia 是 这 种 蝴蝶 中 发 现 的 惟一 的 杀 雄 因子 。 杀 雄 
Wolbachia 的 这 两 种 宿主 的 性 决定 系统 是 过 然 不 同 
By. 二 星球 虫 是 雄性 异 配 型 。 而 这 种 蝴蝶 是 雌性 异 
配 型 ， 这 说 明 杀 雄 Wolbachia 不 受 性 决定 系统 的 限 
制 ， 所 以 普遍 存在 的 可 能 性 很 大 ， 人 至 少 在 昆 忠 中 是 
这 样 的 。 

CAMA ALE Wolbachia 都 属于 Wolbachia 的 B 
Ef. Hurst (1999) 根据 wsp 序列 的 分 析 认 为 二 
EMER AI AHE Wolbachia HHA. KATA 
KE Wolbachia 的 wsp 序列 有 差异 但 在 系统 进化 上 是 
同一 起 源 ，Hurst 的 研究 进一步 说 明 Wolbachia 可 能 
是 驱动 节肢 动物 进化 的 重要 因素 。 
6.5 ”增强 雌性 繁殖 力 和 雄性 生育 力 〈fecundity 
and fertility-modifying » 

共生 物 扩大 其 传播 的 另 一 方法 是 提高 共生 宿主 
个 体 的 生殖 力 。Vavre (1999) 发 现 摩 洛 哥 赤 眼 
蜂 T. bouratachae 中 共生 的 Wolbachia 属于 A E, 
它 并 不 象 其 他 赤 眼 蜂 中 共生 的 B 亚 群 Wolbachia 那 
样 诱 导 寄主 的 抓 肉 生殖 ， 也 不 象 其 他 某 些 昆虫 中 共 
生 的 与 其 系统 发 育 关系 较 近 的 A E Wolbachia Al 
样 导致 胞 质 不 亲 和 ， 深 入 的 研究 表明 这 种 A 亚 群 
K] Wolbachia 促进 肉 性 个 体 繁殖 率 的 提高 。 体 内 有 
Wolbachia 共生 的 寄生 蜂 的 产 仔 率 约 是 经 “治疗 ” 
不 含 Wolbachia 的 寄生 蜂 产 仔 率 的 2 信 《Girin and 
Bouletreau，1995)。 抗 生 素 处 理 去 除 Wolbachia TER 
蝇 中 的 共生 后 ， 出 现 果 蝇 峻 性 个 体 繁殖 力 的 暂时 下 
降 ， 三 代 之 后 其 繁殖 力 与 有 有 Wolbachia KE B] E 
的 繁殖 力 相 同 (Poinsot and Mercot，1997)。 虽 然 这 
种 现象 的 缘由 还 不 清楚 ,但 已 表明 CI Wolbachia 也 
能 增强 共生 宿主 肉 性 个 体 的 繁殖 力 。 

Wolbachia TE FAR BES. beccarii 体内 的 共生 没 
有 引起 任何 的 不 亲 和 现 象 和 对 上 肉 性 个 体 繁殖 力 的 影 
响 ， 但 雄性 个 体 在 被 “治疗 ”不 含 Wolbachia 后 ， 
生育 力 明 显 下 降 (Hariri et al.，1998)。 在 粉 甲 Tri- 
bolium confusum. 中 也 报道 了 Wolbachia 对 雄性 生育 力 
的 影响 ， 雌 性 个 体 与 有 Wolbachia 共生 的 雄性 个 体 
FUE Wolbachia 共生 的 雄性 个 体 交 配 ， 有 Wolbachia 
共生 的 雄性 个 体 的 精子 在 竞争 中 取胜 而 使 大 多 数 卵 














了 于 受精 (Wade and Chang. 1995). 
7 Wolbachia 研究 的 科学 意义 


7.1 Wolbachia 与 物种 形成 

Wolbachia 导致 CI 的 这 种 种 间隔 离 机 制 不 仅 对 
共生 细菌 有 重要 意义 ， 而 且 也 是 重要 的 物种 形成 机 
fall CPerrot-Minnot et al.» 19962. Æ m) AY CI 与 其 他 
一 些 反 向 生殖 隔离 机 制 〈 如 杂交 不 育 和 不 存活 或 交 
AC AURA) 相 结 合 能 导致 双 回 生殖 隔离 。 北 美的 星 
WE Gryllus 属 的 种 中 有 这 样 的 例子 《Harrison and 
Rand. 1989; Werren et al.» 1995b2. 

尤其 是 当 双 同 不 亲 和 发 生 时 ，Wolbachia 可 能 
由 于 引起 种 群 间 的 生殖 不 杀 和 而 促进 快速 的 物种 形 
成 《Breeuwer and Werren» 1990; Conner and Saul 
1986; Laven, 1959; Thompson，1987)。 部 分 和 完全 
的 双 辣 不 亲 和 现 象 在 D. simulans (Clancy and Hoff- 
mann. 1996) 和 C. pipiens (Laven; 1967) 的 不 同 
品系 间 及 Nasonia 的 姊妹 种 间 CBreeuwer and Wer- 
rm» 1990) 都 有 报道 。 毛 颜 寄 蝇 Trichopria dros- 
ophilae 的 地 理 种 群 间 发 现存 在 双 回 的 生殖 隔离 而 且 
与 载 具 不 同 的 Wolbachia AK. Tg £L WINK (Boer, 
1982) XH HE ZT WBE CTakafuji and Fujimoto, 1985) 
的 种 群 间 的 生殖 不 亲 和 可 能 也 与 Wolbachia AX. 
这 些 例子 表明 Wolbachia 导致 的 双 回 不 亲 和 是 节肢 
动物 物种 快速 形成 的 一 个 可 能 的 机 制 。 近 来 研究 发 
现 16 和 以 上 的 昆虫 体内 有 这 种 细菌 ， 这 也 支持 了 
这 个 假说 的 可 能 性 《Werren et al.» 199522. 

Nasonia 复合 体 是 研究 Wolbachia 参与 物种 形成 
的 典型 例子 。 Nasonia 寄生 蜂 是 3 个 姊妹 种 (WN. 
vitripennis» N. giraulti 和 N. longicomis) 的 复合 
fk. N. vitripennis 是 世界 性 的 ， 而 另 两 种 在 北美 各 
区 发 生 而 且 与 N. vitripennis 在 很 多 地 区 是 分 布 区 
重合 的 。 每 一 Nasonia 种 都 有 A 亚 群 和 B 亚 群 Wol- 
bachia 的 双重 侵 染 CBreeuwer et al.» 1992: Werren 
et al.» 1995b2. FAT Wolbachia» 1% 3 个 种 显示 出 
彼此 间 完 全 的 或 近乎 完全 的 生殖 不 亲 和 CBreeuwer 
and 允 erren，1990)。 这 些 姊妹 种 间 通 常 不 发 生 杂 交 
除非 其 Wolbachia 被 进行 了 抗生素 治疗 CBreeuwer 
and Werren» 1990; Breeuwer and Werren » 1995). #fi 
渗 杂 交 实 验 也 显示 这 种 种 间 的 双向 不 亲 和 是 由 于 共 
生 细 菌 的 不 同 而 不 是 寄主 基因 型 间 的 反应 〈Breeu- 
wer and Werren» 1993). Nasonia 复合 体 的 研究 表明 
Wolbachia 能 参与 物种 形成 。 但 还 不 清楚 双向 不 亲 
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和 是 发 生 在 物种 形成 之 前 并 对 其 有 可 能 的 促进 作 
用 ， 还 是 发 生 在 端 始 种 的 分 离 之 后 。 

Wolbachia 导致 的 生殖 隔离 是 一 个 非常 复杂 的 
系统 ， 已 有 试验 证 据 表 明 寄 主 基 因 组 能 影响 不 亲 和 
的 水 平 《Bordenstein and Werren，1998)。 解 决 Wol- 
bachia 和 寄主 基因 组 在 生殖 隔离 这 一 复杂 系统 中 的 
相对 作用 将 是 一 个 非常 有 前 景 和 相当 活路 的 研究 领 
域 。 

7.2 ”生物 防治 的 潜在 意义 

7.2.1 (CI 作为 一 种 调控 害虫 种 群 的 方法 : 甚至 在 
引起 CI 的 这 种 病原 体 还 未 确认 和 定名 之 前 ， 己 有 
试验 在 尝试 将 Wolbachia 引起 的 CI 作为 控制 蚊子 的 
一 种 方法 (Laven，1967)。 其 方法 类 似 于 雄性 不 育 
ERRAR, HAERE: 释放 大 量 可 与 肉 蚁 进行 
AN aR PAC Bc RE, FT CI 的 作用 ， 交 配 后 不 产 
生 后 代 。 虽 然 对 实验 室 种 群 和 目 然 种 群 都 获得 了 良 
好 的 效果 ， 但 分 离 峻 雄 个 体 的 工作 量 非 常 大 ， 使 这 
一 应 用 Wolbachia R4 T$ BE BE CU RE DK BUS 
应 用 。 

男 一 种 尝试 是 用 双 同 不 亲 和 的 Wolbachia 实现 
AVEE AS FR CLaven and Aslamkhan，1970)。 它 的 目的 
是 将 现 有 种 群 替 换 为 同 物种 中 比 原 种 群 危 害 小 的 另 
一 种 群 。 小 规模 的 试验 已 取得 成 功 《Curtis and 
Adak, 1974; Curtis，1976)。 但 这 种 方法 要 求 原 种 
群 与 新 种 群 间 必 须 是 绝对 的 不 亲 和 ， 如 果 原 种 群 的 
基因 由 原 种 群 中 雄 个 体 的 可 亲 和 精 子 在 繁殖 中 带 入 
BAPE. MES PROM AM T o 

近 些 年 最 被 关注 的 研究 工作 是 对 这 些 载 带 致 病 
因子 的 节肢 动物 体内 的 Wolbachia 进行 改造 《加 入 
抗 寄生 或 抗 病毒 基因 )， 以 使 其 宿主 中 载 带 的 致 病 
AIF ARM. FMR GERA RRA my (Chagas 
病 的 载体 ) 体内 共生 物 发 育 改造 系统 已 获得 成 功 
(Beard et al.，1993)。 如 果 能 获得 抗 寄 生 或 抗 病毒 
基因 的 有 效 表达 ， 接 下 来 要 面 对 的 重要 环节 是 用 改 
造 后 对 病毒 等 无 感受 性 的 基因 型 蔡 代 自然 种 群 。 
此 彻底 了 解 CI Wolbachia 的 种 群 动力 学 是 直接 应 用 
CI Wolbachia 的 关键 。 

还 有 一 种 被 关注 的 方法 是 Wolbachia 作为 一 种 
驱动 因子 将 新 的 特性 引入 原 种 群 。Wolbachia Æ D. 
simulans 加 利 福 尼 亚 种 群 中 的 共生 显示 还 有 其 他 胞 
MARS Wolbachia 35 ^k 8 fz M ($X CTurelli and 
Hoffmann. 1991; Turelli et al.，1992)。 可 以 通过 与 
Wolbachia 偶 联 的 并 进行 了 一 些 遗 传 调整 的 胞 质 遗 
传 因素 《如 病毒 或 共生 细菌 ) 对 野生 种 群 进行 改良 
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而 使 其 具有 一 些 理想 的 特性 (Beard et al.» 1993). 
CI Wolbachia 在 其 中 作为 一 种 驱动 力 辅助 理想 基因 
的 表达 。 这 种 包含 理想 基因 的 胞 质 因素 应 与 Wol- 
bachia 的 侵 染 保持 关联 性 。 如 果 失 去 这 种 关联 ， 那 
MRA Wolbachia 的 传播 却 不 发 生理 想 的 遗传 改良 
了 。 为 了 让 这 种 改良 特性 得 以 传播 ， 最 好 对 Wol- 
bachia 也 进行 一 些 改造 。 

7.2.2 ”通过 导入 PI Wolbachia 来 改良 寄生 蜂 : 生物 
防治 中 常常 用 到 寄生 蜂 。 寄 生 蜂 幼虫 取 食 害虫 来 保 
持 其 发 育 进 程 ， 因 而 对 害虫 种 群 有 控制 作用 。 而 内 
含 PI Wolbachia 的 寄生 蜂 在 控制 害虫 方面 优 于 不 含 
PI Wolbachia 的 寄生 蜂 。PI Wolbachia 的 共生 诱导 其 
寄主 进行 孤 肉 生殖 ， 而 孤 肉 生殖 对 寄生 蜂 的 生 防 效 
能 和 工厂 化 生产 有 重大 的 意义 : OD SERIE HS 
将 有 更 高 的 种 群 增殖 率 和 更 高 的 穿刺 产 卵 率 ; (2D 
由 于 不 需 与 雄性 个 体 的 交配 ， 孤 上 肉 生 殖 个 体 更 容易 
在 低 种 群 密 度 下 进入 新 生境 并 建立 种 群 ，(3) 不 需 
饲养 雄性 个 体 ， 孤 肉 生 殖 会 降低 规模 化 培养 的 成 
A. 

Wolbachia 的 人 为 的 转 接 技术 在 一 些 物种 中 已 

获得 成 功 。 这 种 微 注 射 转 入 的 方法 目前 对 CI Wol- 
bachia 应 用 较 多 ， 还 未 用 于 PI Wolbachia。 如 果 PI 
Wolbachia 能 在 寄生 蜂 种 间 和 其 他 和 天敌 生 物 中 进行 
一 定 的 转移 ， 那 么 这 种 共生 细菌 将 使 天 敌 生 物 的 生 
防洪 能 大 大 增强 。 
7.2.3 Wolbachia 有 可 能 成 为 重要 的 遗传 工程 生 
物 : 更 为 雄心 勃勃 的 设想 是 将 Wolbachia 作为 遗传 
工程 生物 来 应 用 。 一 些 研究 工作 正在 将 其 设计 为 遗 
传 工程 的 载体 。Wolbachia 作为 载体 不 仅 可 用 于 分 
子 生 物 学 和 遗传 学 的 研究 《如 质粒 )， 还 可 用 于 遗 
fe Lie PEP HENS A. Pitch Ae Aa 
EPPALDM RMS. PE AMBARA Wolbachia 这 
种 载体 ， 并 通过 载体 载 入 生物 反应 器 将 目标 基因 高 
效 的 表达 为 目标 蛋白 。 如 一 些 医 用 重 白 有 可 能 通过 
这 种 途径 来 进行 大 规模 低 成 本 的 生产 。 


8 Wolbachia 研究 的 发 展 趋 势 


Wolbachia 引起 了 人 们 广泛 的 兴趣 ， 这 种 共生 
菌 的 研究 将 在 近年 内 迅速 增长 。 还 有 一 些 关 键 问题 
要 进一步 探究 : CI、PI 和 雌性 化 Wolbachia 的 生化 
机 理 ? Wolbachia 的 分 布 究 竞 有 多 广 《 如 次 椎 动 物 
HERA Wolbachia)? Wolbachia 在 物种 间 如 何 转 
移 ? Wolbachia 的 侵 染 在 种 内 和 种 间 的 进化 轨迹 ? 
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Wolbachia 是 人 否 促进 物种 形成 ? Wolbachia FEA XM 
的 用 于 生物 防治 ? 对 这 些 问 题 的 回答 会 带 来 重大 的 
科学 进步 。 

而 且 现在 已 经 获得 一 些 非常 重要 的 技术 和 方 
法 ， 如 Wolbachia 的 PCR OTHMAR EEA 
佐 锐 ，2002b); 昆虫 细胞 中 Wolbachia 的 培养 技术 
CO'Neill et al.. 1995) 等 ， 这 样 就 有 可 能 对 
Wolbachia 进 行 更 深入 详尽 的 生化 和 遗传 学 研究 。 因 
而 Wolbachia 研究 的 下 一 个 十 年 将 是 令 人 激动 、 壬 
勃发 展 的 重要 时 期 。 
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